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　Sexual polymorphism, a main strategy to maintain 
genetic diversity within a species, has long been a major 
focus in biology. Notwithstanding, in plants, evolution of 
sexual systems and mechanisms underlying these transitions 
have been little unveiled. We have elucidated the molecular 
mechanism of sex determination in persimmons (Diospyros 
spp.), where the Y-encoded smRNA gene OGI can repress 
the female-determining gene MeGI, and also in kiwifruits 
(Actinidia spp.), where the Y-encoded two sex determinants, 
Shy Girl and Friendly Boy, control gynoecium and androe-
cium development, respectively. Although the molecular 
functions of these determinants are distinct, they have 
common evolutionary scenarios involving transitions of 
sexual systems. In persimmon, a recent genome triplication 
(hexaploidization) in cultivated persimmon (D. kaki) derived 
“flexible” sexuality via establishing epigenetic layers on the 
two sex determinants. On the other hand, an ancient 
Diospyros-specific paleo-genome duplication (paleo-tetra-
ploidization) enabled neofunctionalization in the proto-
MeGI, via positive selection, to establish a new function as 
a sex determinant. In kiwifruit, one of the two sex determi-
nants, Shy Girl, was derived from neofunctionalization via 
Actinidia-specific duplication event. These findings exem-
plify how plant-specific numerous duplication events can 
drive flexible genetic material whose variation can be 
selected for development of new sexual systems.
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緒　　　言
　性別は生物の遺伝的多様性を維持するための根幹の一
つであり1），同時に作物における性表現は育種や栽培の
いずれの側面においても考慮すべき重要形質である．植
物における「性別」は，多くの動物と同様に性染色体に
よって制御されている事が示唆されており，植物におけ
る遺伝的な性別およびそれを統御する性染色体が初めて
確認されてから100年以上になる2-4）．しかし，性染色体
上に座乗する遺伝的な性別決定遺伝子は，つい最近にな
るまでいずれの植物種においても未同定であった5，6）．興
味深いことに，植物で初めて性別決定遺伝子の同定され
た植物種は，いわゆる「モデル生物」ではなく，長年に
わたって性の研究が行われてきたわけでもない，しかし
私たち日本人にはとても馴染みの深い「柿」であった6）．
ここでは，本研究で行われたカキ属における植物で初め
てとなった性別決定遺伝子の同定，そして，その後の栽
培ガキへの進化やキウイフルーツにおける性別決定遺伝
子の同定を通して明らかになってきた植物における性別
の進化とその原動力となるゲノム動態について紹介する．
カキ属における性別決定遺伝子
　カキ属の遺伝的な性決定は多くの動植物と同じく XY
型（雄ヘテロ型）決定様式であることが示唆されていた7）．
本研究では Y 染色体上の決定遺伝子を同定するために，
当時の農学研究分野では適用が目新しかった次世代シー
クエンサー技術をさらに応用して，Illumina リード上の
情報をさらに断片化し，配列特異性とリード間の共有性
を取り持つ多型探索法（kmer cataloging）8）を考案するこ
とで，早急に Y 染色体の雄特異的領域の早期選抜に至っ
た．この遺伝領域に含まれる候補因子の中で唯一，カキ
属に共通して雄特異的に保存される遺伝子様配列は機能
欠損型と思われる HD-Zip1 ホメオボックス遺伝子であ
ったが，後にこれは small-RNA をコードする非翻訳遺
伝子であることが明らかになった．トランスクリプトー
ム解析において雄特異的に発現低下を示すこのホメオボ
ックスと相同な常染色体遺伝子が同定されたことにより， 
Y 染色体にコードされる small-RNA（OGI）により，常
染色体上の相同ホメオボックス遺伝子（MeGI）が抑制さ
れるという制御系が示唆された．最終的にはタバコを用
いた一過的発現系やシロイヌナズナによる形質転換実験
から，MeGI 雌化を統御しており，雄個体では Y 染色体
上に存在する OGI がそれを分解することで雌化が抑制
されていることが示唆された9）（Fig. 1 ）．Y 染色体がコー
ドする性決定遺伝子 OGI の同定は，植物で初めての性別
決定遺伝子の発見であった．近年では，この制御系に関
して，栽培ガキの品種群を用いた共発現ネットワーク解
析やシストローム解析によってさらに詳細な作用機作が
明らかになっている．MeGI は class 1 KNOX ファミリー
遺伝子群，OVATE ファミリー遺伝子群など，サイトカイ
ニンシグナルや雌器官形成に関わる因子を直接的に正に制
御する一方で，雄器官における SHORT VEGETATIVE 
PHASE（SVP）遺伝子を認識しており，SVP が雄器官
形成を促進する PISTILATA 遺伝子などを負に制御する
ことで雄器官の生育抑制にも寄与していることが明らか
になっている10）．つまり，MeGI 一因子の発現差異によっ
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て雌雄器官の両者を制御していることが示唆されており， 
これは歴史的に報告されていた「植物の性決定二因子モデ
ル」11，12）とは異なる結果であった．
倍数体栽培ガキにおける性表現の揺らぎを司るエピジェ
ネティック制御
　私たちが口にしている「柿」は六倍体種であり，画一
的な雌雄個体性を示す二倍体野生種とは異なり，雄個体
は雌花も着花する「雌雄異花同株性」を示す．この要因
を解明するため，本研究では花形成の年周期における
OGI/MeGI の発現解析および small-RNA 蓄積解析とそ
れに連動した DNA メチル化解析を行った．雌雄異花同
株品種群では OGI の明確な発現は見られなかったが，雄
花発生特異的に MeGI における small-RNA 蓄積と DNA
の高度メチル化，さらにそれらの結果として大きな発現
低下が確認された．さらに，DNA 脱メチル化剤処理実
験より，この雄花特異的な MeGI の small-RNA 発生は
DNA メチル化が起点となっていることが明らかとなり， 
栽培ガキでは OGI が半不活化状態になる一方で，MeGI
のエピジェネティック制御状態が雌雄運命決定のスイッ
チとなり個体内での柔軟な花単位の性決定を統御してい
ることが明らかになった13）．さらに，OGI の半不活化は
栽培ガキ特異的に保存される SINE 様のレトロトランス
ポゾンの挿入とその後の高度メチル化に依存したもので
あり，この挿入配列が既存品種で完全に保存されている
ことから，六倍体栽培ガキの成立に際して，OGI の不活
化に対して非常に強いボトルネックがかかったことが示
唆された13）．以上より，近年のゲノム倍化によって OGI，
MeGI 二つの性決定最上流因子におけるエピジェネティ
ック制御が新たに成立し，画一的な雌雄異株性から，揺
らぎのある花単位の性表現が誕生した過程が明らかにな
った（Fig. 2 ）.
カキ属における古ゲノム倍化と単性表現の成立
　カキ属における性決定遺伝子 OGI/MeGI の相同遺伝子
は被子植物では単系統で保存されているが，その機能に
おいて性表現に直接的に寄与するものは OGI/MeGI のみ
である．この機能推移または新機能獲得経路をゲノム進
化学的な観点から解明するため，マメガキにおける全ゲ
ノム解読を行った．高カバレッジな Pacific Bio シークエ
ンスデータのアセンブリより，マメガキゲノムの90% 以
上をカバーする scaffolds を構築し，内在する約 4 万遺伝
子を定義するとともに，6,000程度の SNPs マーカーを用
いたアンカリングによって基本染色体数に収束する
pseudomolecules を完成させた．ゲノム内シンテニー解
析および相同遺伝子間の同義置換率の分布から，カキ属
に特異な古ゲノム倍化（Dd-α）の存在が明らかになり，
同義置換における変異率によって，このゲノム倍化はお
よそ6,000-7,000万年前に生じたものである可能性が示唆
された14）．この時期は多くの植物が系統特異的にゲノム
倍化を繰り返した時期と一致しており，K-Pg 境界と呼
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Fig. 1  Sex determination model in persimmon（Diospyros spp.）
[cited from Akagi et al.（2014）Science. 346, 646-650]
Fig. 2  Epigenetic regulation of flexible sex determination in 
cultivated hexaploid persimmon（Diospyros kaki）
ばれる，いわゆる「大量絶滅期」である15）．このカキ属
特異的な Dd-αによって機能変化が促進された重複遺伝
子を同定するため，Dd-αによって生じたペア相同遺伝
子のうち片方でのみ進化速度の急上昇が見られる組み合
わせを網羅的に同定した．その結果，非常に厳しい選抜
条件に含まれる10遺伝子のうちの 1 つが MeGI であっ
た．MeGI は Dd-αによってゲノム中の遺伝子 Sister of 
MeGI（SiMeGI）から生じたパラログであり，MeGI 特
異的に正の選抜圧を経験し，現在のアレル起源成立以降
は強い浄化選択を受けるという適応進化領域が存在して
いた．タバコを用いた形質転換実験より，MeGI は他科
植物種の相同遺伝子や SiMeGI は有していない16，17）新規
の雌化機能を獲得していることが明らかになった14）． 
すなわち，系統等杭的な古ゲノム倍化によって単性表現
の基礎が駆動され，カキ属特異的な性決定機構を獲得し
たという進化経路が明らかになった．
キウイフルーツにおける性決定因子の同定
　キウイフルーツを含むマタタビ属は，カキ属と同じツ
ツジ目に属しており，属全体が雌雄異株性を示すが，こ
の性決定機構はカキ属の OGI/MeGI とは独立した機構
によるものである5，6）．マタタビ属における性決定遺伝子
群を同定するため，栽培キウイフルーツ種（Actinidia 
chinensis）とシマサルナシ（A. rufa）の交雑系統におい
てカキ属における雄特異的 Y 染色体領域同定と同様の
方法を用い，早急に候補遺伝子領域の特定を行った．花
器官特異的なトランスクリプトームを組み合わせること
で， 3 つの候補遺伝子を同定し，そのうち 2 つがマタタ
ビ属の広い種間で雄特異的に保存されるものであった．
これら 2 つのうち，雌器官特異的に発現する Type-C サ
イトカイニン response regulator 様の遺伝子をタバコお
よびシロイヌナズナに形質転換した結果，雌器官の強い
抑制により雌性不稔（つまり雄個体）となり（Fig. 3 ），
性決定遺伝子の一つであると考えられ，その発現形質か
ら「Shy Girl」と名付けられた．興味深いことに Shy Girl
はマタタビ属特異的な古ゲノム倍化によって生じた重複
遺伝子であり，パラログ因子および他科植物種の相同遺
伝子群は本来，雌器官では発現せず，Shy Girl が重複後
に新規発現パターンを獲得して雌器官抑制機能を成立さ
せたことが示唆された18）．他方，もう一つの雄特異的に
保存される候補遺伝子は Fasciclin 様構造を示すものであ
り，葯内のタペート組織特異的に発現するものであった．
この遺伝子はイネにおいてタペート組織の崩壊を制御す
る MTR119）の同祖因子であり，同単系統下におけるシロ
イヌナズナ・タバコにおける相同遺伝子を遺伝子編集に
よって非機能型にすることで，いずれの植物種において
も雄性不稔性が見られた20）．さらに，CENTRORADIALIS
（AtCEN4）非機能型の雌キウイフルーツ（2A＋XX）21）に
この Y 染色体由来の Fasciclin 様遺伝子を導入した結果，
雄性機能の回復が見られ，人工的に両全性系統を作り出
すことに成功した．以上より，この Fasciclin 様遺伝子が
もう一つの性決定遺伝子（Friendly Boy と命名）であり，
被子植物内において本来，雄機能維持のために保存され
ている Friendly Boy が，マタタビ属特異的に（proto）X 染
色体で失われることによって雌個体が成立する過程が明
らかになった20）．これらの性決定進化過程（Fig. 4 ）は1978
年に Deborah Charlesworth 博士・Brian Charlesworth 博
士夫妻が提唱した「二因子説」12）の進化遺伝学的・生理学
的な証明となった．同時に，分子機構の異なるカキ属と
の比較において，ゲノム倍化（遺伝子重複）が駆動する
性決定機構という点において一般性が見られており，こ
れはアスパラガス22）や，野生イチゴ23）においても同様の
性決定進化過程が示唆されている．
性染色体構造進化と性的二型
　植物における性染色体進化は性的二型（例えば雄個体
において花数が著しく多い・開花期が長い，といった特
徴）の獲得に寄与しており，性的二型の維持のために性
染色体の異形化および組み換え抑制が早急に生じる可能
性が示唆されている24，25）．しかし，カキ属・マタタビ属
のいずれも，その性決定機構成立が他科植物に比較して
非常に古い（約2,000万年以上）にも関わらず，性染色体
における異形化は進んでおらず，雄特異的な領域もわず
かである9，14，20）．この矛盾の一つの説明として，タバコを
用いたカキ属・マタタビ属の性決定遺伝子導入により，
性決定遺伝子自体の多面的機能によって性的二型が補完
されている可能性が示された26）．植物の性染色体進化に
ついては，未だ謎が多いが，今後，様々な植物種で性決
定遺伝子が同定されるにつれ，内在する一般性のような
ものが見えてくることが期待される．
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Fig. 4  Evolutionary model for establishment of “two sex determinants” in kiwifruit  
[cited from Akagi et al.（2019）Nature Plants. 5, 801-809.]
